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Abstract This paper describes embryological characters of Comastoma pulmonarium (Tur- 
cz.) Toyokuni for the first time, with an aim of discussing the systematic position of the 
genus Comastoma. The development of anther walls conforms to the dicotyledonous type. All 
tapetum cells origin from the primary parietal cells. The tapetum with uninucleate cells is of 
secretory type. The epidermis persists while endothecium degenerates. Cytokinesis in the mi- 
crosporocyte meiosis is of simultaneous type and microspore tetrads are tetrahedral. Pollen 
grains are 3-celled. The ovary is bicarpellate ,unilocular with eight series of ovules and typical 
with parietal placentation. The ovule is unitegmic, tenuinucellate and anatropous. The 
embryo sac originates from a single-cell archesporium. The chalazal megaspore in linear te- 
trad is the functional one. The development of embryo sac is of the Polygonum type. Before 
fertilization two polar nuclei fuse into a secondary nucleus. Three antipodal cells persist while 
divide into 8 一 12 cells, each of which is multiseriate containing more than 3 nuclei. The size 
of the antipodal cell is enlarged to be several times bigger than the normal cell. The haustori- 
um formed from antipodal cells is distinct. Fertilization is porogamous. The pollen tube de- 
stroys a synergid to enter embryo sac and discharge the two sperms. One of the sperms fuses 
with the egg cell to form the zygote while the other with the scondary nucleus to form the 
primary endosperm nucleus almost simultaneously. The fertilization conforms to premitotic 
syngamy type. The development of the endosperm is of the Nuclear type. The early several 
divisions of the endosperm nuclei are simultaneous and each nucleus contains 2~3 nucleoli. 
The embryogeny corresponds to the Physalis I variation type of the Soland type. The antipo- 
dal cells form a layer of *out endosperm" just out of the endosperm nucleus layer and degen- 
erate after the division of the zygote. Compared with Gentiana , Gentianella and Lomatogoni- 


um , Comastoma is embryologically more closely related to Gentianella than to Gentiana and 
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Lomatogonium. It shares more embryological similarities with Gentianella than the other two 
genera, but differs from Gentianella in some important characters such as ovule curvature, 
ovule series, placentation and the path of pollen tube. However, these diagnostic characters 
are usually used to circumscribe the taxon above the generic rank. Therefore, from embry- 
ological evidence ,Comastoma is better bestowed as a generic rank. This genus is more primi- 
tive than Gentianella according to evolutionary trends of the embryological characters. 

Key words Comastoma; embryology; taxonomy; systemtics 

RE ”本文 首次 系统 地 记载 了 喉 毛 花 属 的 胚胎 发 育 过 程 ,并 以 此 为 依据 讨论 了 该 属 的 分 类 等 级 和 系统 
位 置 。 喉 毛 花 花药 四 室 ; 药 壁 发 育 属 双子 叶 型 ; 绒 秸 层 单 型 起 源 ,细胞 具 单 核 , 属 腺 质 绒 千 层 ;一 层 中 层 细 
胞 ;花药 壁 表皮 层 宿 存 ,纤维 状 加 厚 和 膨大 ; 药 宝 内壁 碱 缩 。 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 为 同时 型 ,四 分 体 的 
排列 为 四 面体 型 ;成 熟 花粉 为 3- 细 胞 型 。 子 房 为 2 BEL 室 ,典型 的 侧 膜 胎 座 ,胚珠 8 列 , 胚 珠 胎 座 靠 近 
两 心 皮 腹 锋线。 薄 珠 心 , 单 珠 被 , 倒 生 胚珠 。 大 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 形成 的 4 个 大 孢子 呈 直 列 式 排列 ,其 
中 合 点 端的 大 孢子 具 功 能 。 胚 完 发 育 为 更 型 。 极 核 在 受精 前 融合 为 次 生 核 。 反 足 细胞 宿 存 .分裂 为 8 一 
12 个 ,每 个 细胞 均 多 核 和 异常 膨大 , 反 足 细胞 形成 的 吸 器 明显 。 异 花 传粉 , 珠 孔 受精 。 花粉 管 通过 破坏 一 
助 细胞 进入 胚 圳 。 受精 作用 属于 有 丝 分 裂 前 配子 体 融 合 类 型 。 胚乳 发 育 为 核 型 ,每 核 含 2~3 核 仁 。 胚胎 
发 育 为 划 型 酸 浆 I 变 型 ,成 熟 种 子 胚 只 发 育 至 球形 胚 阶段 。 反 足 细胞 在 合子 分 裂 之 后 才 开 始 退 化 ,在 胚 
的 发 育 过 程 中 反 足 细胞 在 胚乳 层 之 外 形成 一 层 染色 深 、 类 似 * 外 胚乳 ”的 结构 。 比 较 喉 毛 花 , 龙 胆 属 、 假 龙 
胆 属 以 及 肋 柱 花 属 的 征 胎 学 特征 表明 只 毛 花 与 假 龙 胆 属 的 亲缘 关系 最 近 , 在 分 类 等 级 上 作为 一 个 独立 
的 属 较为 合适 ,在 系统 位 置 上 它 比 假 龙 胆 属 更 为 原始 。 

RM MBE MI, 分 类 ; 系统 位 置 





喉 毛 花 属 Comastoma 的 亲缘 关系 、 分 类 等 级 和 系统 位 置 长 期 有 争议 。Wagenitz(1964) 
和 Hutchinson 〈1959) 把 喉 毛 花 群 作为 龙 胆 属 中 的 一 个 组 。Pringle (1978) 和 Gillet (1957) 
则 认为 它 是 广义 假 龙 胆 属 Gentianella 中 最 特 化 的 类 群 ,因此 将 它 作为 该 属 的 一 个 组 或 亚 
J&R. Holub (1968,1967) , 何 廷 农 等 (1988) 及 Ho et al. (1990) 均 把 它 作为 一 个 独立 的 属 来 
处 理 ,认为 它 与 狭义 假 龙 胆 属 的 亲缘 关系 最 近 。Toylokuni (1962,1961) 虽然 把 它 作 为 一 
独立 的 属 , 却 认为 它 与 假 龙 胆 属 和 龙 胆 属 的 亲缘 关系 均 较 远 , 而 与 肋 柱 花 属 Lomatogoni- 
um 亲缘 关系 最 近 。Love (1961,1956) 则 进一步 把 该 类 群 直接 放 在 肋 柱 花 属 , 作 为 其 中 的 
一 个 组 。 关 于 该 属 的 胚胎 学 研究 ,尚未 有 任何 记载 。 本 文 以 藏 药 喉 毛 花 Comastoma pul- 
monarium (Turcz. ) Toyokuni 为 代表 , 较 详 细 地 记载 了 该 属 的 胚胎 学 特征 ,试图 以 此 为 依 
据 来 讨论 该 属 的 分 类 等 级 和 系统 位 置 ,并 为 藏 药 喉 毛 花 的 引种 栽培 与 开发 利用 提供 理论 
依据 。 


1 材料 和 方法 


研究 材料 主要 采 自 青海 省 门 源 县 中 国 科学 院 高 寒 草 旬 生态 系统 开放 站 (凭证 标本 : 刘 
建 全 9201, 存 于 HNWP), 并 以 采 自 青海 省 玛 沁 县 大 武 乡 的 材料 作 补充 (凭证 标本 H. B. 
G. 566)。 固 定时 ,分 别 选取 不 同 发 育 时 期 的 花蕾 或 已 开花 ,受精 以 及 胚 已 形成 的 材料 和 已 
成 熟 的 种 子 用 FAA 固定 24—48 h, 然 后 转 入 70% 乙 醇 中 保存 。 材料 经 爱 氏 苏 木 精 整 染 3 
~5d 后 ,用 1%% 氨 水 反 蓝 ,再 经 常规 乙醇 脱水 , 石 晴 包 埋 。 切 片 厚度 5~10 pm。 一 部 分 材 
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料 直 接 脱 螨 、 分 色 、 封 片 ; 另 一 部 分 材料 进行 番 红 - 固 绿 对 染 ,观察 细胞 壁 的 变化 . 所有制 片 
均 用 中 性 树胶 封 片 。 在 Olympus 显微镜 下 观察 和 照相 。 


2 观察 结果 


2.1 小 绝 子 的 发 生 及 梭 配子 体形 成 
2111 JE RAE ”雄蕊 原 基 四 个 角 偶 表 皮下 的 5~7 个 孢 原 细胞 (图 版 1:1) 平 周 分 裂 
形成 初生 造 钨 细胞 和 初生 壁 细胞 ,初生 造 钨 细 胞 进一步 形成 分 裂 造 钨 细 胞 和 小 抱 子 母 细 
胞 (图 版 1;2)。 小 孢子 母 细胞 的 减 数 分 裂 为 同时 型 , 即 第 一 次 并 不 形成 细胞 壁 , 紧 接着 就 
进行 第 二 次 分 裂 (图 版 1:3) 。4 个 小 孢子 在 四 分 体 中 的 排列 主要 为 四 面体 型 (图 版 1:4)。 
2.1.2 花粉 的 发 育 ”四 分 体 分 离 形成 单个 单 核 的 小 孢子 (图 版 1:5)。 随后 小 孢子 的 中 央 
出 现 一 个 大 液 泡 , 大 液 泡 将 细胞 核 由 中 央 挤 向 细胞 壁 一 侧 ,形成 单 核 靠边 期 (图 版 1:6)。 
单 核 紧 靠 小 孢子 壁 进行 有 丝 分 裂 , 形 成 营养 细胞 和 生殖 细胞 。 后 来 ,生殖 细胞 再 进行 一 次 
有 丝 分 裂 形成 两 个 精子 .散粉 时 为 3- 细 胞 花粉 花粉 极 面 观 近 圆 形 , 三 孔 沟 (图 版 1:7)。 雄 
若 先 熟 ;花粉 散粉 时 , 峻 配子 体 只 发 育 至 四 核 胚 襄 时 期 。 
2.1.3 ” 药 壁 的 分 化 及 绒 息 层 细胞 的 形成 与 演变 ”花药 壁 成 熟 时 由 4 层 细胞 组 成 ,从 外 到 
内 依次 为 :表皮 层 、 药 室内 壁 . 中 层 和 绒 千 层 (图 版 1:2~3)。 哈 毛 花 的 药 壁 发 育 属 双 子叶 
型 (Davis,1966) , 药 室内 壁 和 中 层 均 共 同 来 源 于 初生 壁 外 层 细胞 。 中 层 细胞 退化 早 。 绒 筷 
层 均 来 源 于 初生 壁 内 层 细胞 (图 版 1:2), 属 单 型 起 源 。 绒 秸 层 细胞 多 为 单 核 , 少 2 核 (图 版 
1;3~4), 于 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 时 期 在 原 位 开始 退化 (图 版 1:3~5) ,为 腺 质 型 。 药 室 
内 壁 不 发 达 , 在 花粉 成 熟 过 程 中 呈 明 显 的 减 缩 状态 ,纤维 状 加 厚 也 不 明显 (图 版 1:6~7)。 
但 表皮 层 完整 ,细胞 柱状 伸 长 ,纤维 状 加 厚 显著 (图 版 1:6 一 7) 。 
22 大 孢子 发 生 及 上 肉 配 子 体 发 育 
2. 2.1 胚珠 的 发 育 和 大 绚 子 发 生 ”在 小 孢子 母 细胞 时 期 ,从 幼小 的 花 荤 模 切 面 上 可 以 看 
到 两 心 皮 腹 链 线 两 侧 各 有 一 个 胎 座 形成 ,每 个 胎 座 旦 二 叉 状 分 枝 ,顶端 着 生 两 个 胚珠 。 这 
样 , 在 子 房 横 切 面 上 共有 8 列 胚珠 (图 版 2:8)。 每 一 腹 维 管束 进入 半 个 胎 座 之 后 ,再 分 枝 
进入 两 个 胚珠 。 两 心 皮 相 邻 的 腹 维 管束 均 接近 腹 颖 线 , 距 离 较 近 , 有 相互 融合 的 趋势 。 这 
同 龙 胆 属 和 假 龙 胆 属 中 4 条 腹 维 管束 相互 之 间 的 距离 相等 、 离 两 心 皮 腹 缝 线 较 远 而 有 所 
不 同 。 喉 毛 花 的 这 种 胎 座 类 型 应 属 典 型 的 侧 膜 胎 座 (Gopal et al. ,1962;Eames 1961; Puri, 
1952) , 单 珠 被 , 倒 生 胚珠 ,未 发 现 珠 被 线 秸 层 和 珠 心 冠 原 , 珠 被 表皮 在 胚 吉 的 发 育 过 程 中 
未 发 生 特 化 。 

胚珠 为 薄 珠 心 , 珠 心 表皮 下 的 孢 原 细胞 (图 版 2:9) 直 接 发 育 为 大 孢子 母 细胞 。 大 和 侈 子 
母 细胞 减 数 分 裂 形成 二 分 体 和 四 分 体 , 四 分 体 排列 呈 直 线 式 (图 版 2:10 一 11)。 珠 孔 端 的 
三 个 大 孢子 相继 退化 , 合 点 端 大 孢子 发 育 为 功能 大 移 子 (图 版 2:12)。 
22.2 胚 囊 的 发 育 及 肉 配 子 体 的 形成 ”功能 大 移 子 发 育 形 成 单 核 肚 圳 (图 版 2:13), 进 
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版 3:200 ,两 极 核 紧 贴 并 融合 形成 次 生 核 , 次 生 核 移 向 珠 孔 端 靠 近 卵 器 (图 版 3:21,23， 
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25) .两 助 细胞 与 卵 多 呈 品 字形 排列 , 助 细胞 中 未 发 现 明显 的 丝 状 器 ,而 助 细胞 在 珠 孔 端 则 
细 长 . 呈 狗 形 , 类 似 吸 器 结构 (图 版 3:22,25), 这 与 龙 胆 科 其 它 属 如 龙 胆 属 ( 李 惠 娟 等 ， 
1994; 朱 学 红 等 ,1989) , 假 龙 胆 属 ( 刘 建 全 等 ,1996) 的 助 细胞 的 形状 不 同 。 

反 足 细胞 的 分 裂 是 从 八 核 胚 宫 开始 分 化 时 开始 的 ,首先 , 反 足 细胞 核 分 裂 , 形 成 多 核 ， 
并 大 都 集中 于 合 点 端 (图 版 3:20) ;然后 , 核 沿 胚 宫 辟 向 珠 孔 端 扩散 和 分 裂 , 并 细胞 化 , 反 
是 细胞 后 期 的 分 裂 并 不 伴随 细胞 的 分 裂 , 常 形成 内 多 倍 体 , 每 个 细胞 3 一 5 个 核 仁 , 因 此 形 
成 的 反 足 细胞 体积 比 一 般 细胞 大 2—3 倍 , 峻 配子 体 成 熟 时 共有 8—12 个 膨大 和 染色 较 深 
的 反 足 细胞 (图 版 3;,21 一 27)。 反 足 细胞 在 合 点 端 形成 明显 的 反 足 吸 器 ,深入 珠 心 组 织 (图 
版 3:21,24~26)。 反 足 吸 器 的 形成 与 反 足 细胞 营养 吸收 ,储存 和 转移 的 功能 有 关 。 

成 熟 胚 吉 由 两 助 细 胞 秘 细胞 组 成 的 卵 妖 、 靠 近 卵 器 的 次 生 核 以 及 8~12 个 多 核 , 脱 
大 、 宿 存 的 反 足 细胞 组 成 。 

2.3 受精 

柱头 开放 时 ,花药 传粉 已 基本 结束 。 吃 毛 花 显然 为 异 花 受精 。 柱 头 受精 后 立即 关闭 ， 
花冠 和 流苏 也 随 之 紧 闭 ,不 再 开放 。 花 粉 管 在 珠 孔 端 通过 破坏 一 个 助 细胞 进入 胚 囊 ( 图 版 
3:28)。 吃 毛 花 为 典型 的 珠 孔 受精 。 花 粉 管 宿 存 的 时 间 较 长 。 花 粉 管 释放 出 两 个 精子 ,其 
一 进入 卵细胞 ,与 卵 核 融合 形成 合子 (图 版 3:30) 。 在 卵 核 内 精 核 染色 质 分 散 , 出 现 增 大 的 
雄性 核 仁 , 雌 雄 核 仁 的 融合 一 般 发 生 在 分 裂 之 前 ,因此 , 喉 毛 花 的 受精 属于 有 丝 分 裂 前 型 。 
另 一 精子 与 次 生 核 融 合 形成 初生 胚乳 核 (图 版 3:29)。 精子 与 次 生 核 的 融合 略 早 于 精 核 与 
卵 核 的 融合 。 初 生 胚乳 核 和 合子 均 具有 很 短 的 休 卢 时间, 初生 胚乳 核 的 体积 比 合子 大 (图 
版 3:31)。 初 生 胚乳 核 早 于 合子 的 分 裂 。 

2.4 胚乳 的 发 育 

喉 毛 花 的 胚乳 发 育 属 于 核 型 .初生 胚乳 核 离开 合子 进行 第 一 次 有 丝 分 裂 , 产 生 两 个 胚 
乳 游离 核 ,随后 两 个 核 经 过 多 次 同步 的 有 丝 分 裂 , 产 生 多 个 胚乳 游离 核 (图 版 4:38)。 每 个 
游离 胚乳 核 含 2 一 3 个 核 仁 (图 版 4:39)。 游 离 胚 乳 核 先 分 布 于 珠 孔 端 合 子 附近 ,后 来 随 着 
数目 的 增多 渐 向 合 点 端 扩展 。 在 宿 存 的 反 足 细胞 之 内 形成 一 圈 游 离 胚 乳 核 ,而 中 心 则 无 游 
离 胚乳 核 分 布 ( 图 版 4:40 一 41)。 八 细胞 原 胚 时 期 , 珠 孔 端 胚乳 核 开始 形成 细胞 壁 ,细胞 壁 
沿 胚 襄 四 周 扩 展 , 最 后 才 向 心 发 育 (图 版 4:42)。 细胞 壁 形成 后 ,胚乳 细胞 通过 有 丝 分 裂 向 
王宫 中 心 分 布 , 最 后 占据 整个 胚 囊 ,并 包围 原 胚 。 种 子 散落 球形 胚 时 ,靠近 胚 的 少量 胚乳 细 
胞 分 解 并 为 胚 所 吸收 (图 版 4:37) 。 

宿 存 的 反 足 细胞 在 游离 胚乳 核 之 外 形成 一 层 染 色 较 深 、 类 似 “外 胚乳 ”的 结构 (图 版 
4:40~41)。 反 足 细 胞 退化 时 间 晚 ,在 4 细胞 原 胚 时 才 开 始 退化 ,是 从 靠近 珠 孔 端 开 始 退 化 
的 , 核 逐 渐变 得 模糊 , 核 仁 不 清楚 (图 版 4:39~41)。 游离 胚乳 核 或 胚乳 细胞 通过 有 丝 分 裂 
占据 其 退化 后 的 空间 。 反 足 细 胞 的 退化 ,延续 的 时 间 长 ,在 球形 胚 时 还 能 在 合 点 端 发 现 反 
足 细胞 及 反 足 吸 器 的 踪影 。 喉 毛 花 反 足 细胞 的 情形 与 黑 边 假 龙 胆 相似 ( 刘 建 全 等 ,1996) ， 
其 功能 可 能 也 是 早期 吸收 珠 心 营养 ,然后 在 胚胎 发 育 的 早期 ,通过 胚乳 将 营养 转移 于 胚乳 
中 储存 ;或 者 直接 分 解 供 给 胚胎 的 早期 发 育 ,与 一 般 胚 乳 所 行使 的 功能 不 十 分 一 致 。 

2.5 胚 的 发 生 及 种 子 形成 
喉 毛 花 胚 的 发 育 如 图 1。 合子 在 8—12 个 游离 胚乳 核 时 开始 第 一 次 横 裂 ,形成 一 顶 细 
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胞 (Ca) 和 一 基 细 胞 (Cb) 组 成 的 二 细胞 原 胚 《 图 版 4:32)。 基 细胞 和 顶 细胞 同时 进行 第 二 次 
横 裂 形成 直线 型 四 细胞 原 胚 (图 版 4:33) ,依次 为 细胞 L,L’ ,M,Ci。 四 细胞 原 胚 进行 第 三 
次 横 裂 形成 直线 型 的 八 细胞 原 胚 ( 图 版 4:34,42),8 个 细胞 分 别 为 Ll, L2, 171, 272, 
M1, M2, Cil, Ci2。11 和 12 进行 纵向 、 斜 向 分 裂 , 最 终 形成 子叶 (Pvt) 和 茎 尖 原 基 (Peco)， 
LIAL? 多 次 纵 裂 和 横 裂 形成 上 下 胚 轴 原 基 (Phy);M1 横向 和 纵向 分 裂 两 次 形成 根 冠 
层 (Co); M2, Cil 先 纵 裂 、 然 后 再 横 裂 一 次 形成 两 列 细胞 的 胚 柄 (S) ,基部 的 Ci2 RAR 
(图 版 4:35 一 36. 图 D. 由 于 在 喉 毛 花 胚 的 发 育 过 程 中 , 基 细 移 分 裂 而 来 的 细胞 未 参与 胚 
的 形成 ,因此 它 属于 茹 型 。 根据 Johansen (1950) 对 茄 型 变型 的 划分 , 喉 毛 花 胚 的 发 育 过 程 
中 ,四 细胞 诛 胚 顶端 的 一 细胞 (L) 只 形成 叶子 和 茎 尖 原 基 , 原 凸 第 三 代 细 胞 由 8 列 细 胞 组 
成 ,因此 它 属 于 茄 型 酸 浆 I 变 型 。 种 子 成 熟 时 , 胚 只 发 育 到 球形 胚 后 期 , 胚 体 周 围 的 少量 胚 
乳 细胞 也 开始 解体 (图 版 4:37)。 种 皮 为 单 层 细胞 ,其 表面 微 突 ,无 内 种 皮 细 胞 。 种 子 具 有 
后 熟 作用 ,可 能 是 对 高 山 低温 的 一 种 适应 作用 。 





图 1(Fig. 1) 


3 tt # 
3.1 喉 毛 花 属 的 亲缘 关系 

喉 毛 花 属 的 亲缘 关系 、 系 统 位 置 和 分 类 等 级 长 期 争论 不 休 , 有 人 认为 与 龙 胆 属 、 假 龙 
胆 属 以 及 肋 柱 花 属 有 亲缘 关系 。 下 面 的 对 喉 毛 花 属 与 相关 属 胚胎 学 特征 进行 比较 。 

具 毛 花 属 、 龙 胆 属 、 假 龙 胆 属 和 肋 柱 花 属 均 属于 龙 胆 科 龙 胆 族 。 它们 在 如 下 特征 上 与 
Rao et al. (1982) 总 结 的 龙 胆 族 胚胎 学 特征 相 一 致 :花药 四 室 ; 药 壁 发 育 双子 叶 型 ;小 孢子 
母 细胞 减 数 分 裂 为 同时 型 ;2- 或 3- 细 胞 三 孔 沟 花粉 ; 薄 珠 心 ,无 珠 被 绒 千 晨 ; 单 珠 被 ; 胚 赛 
发 育 为 葛 型 ; 珠 孔 受精 ; 核 型 胚乳 ;胚胎 发 育 为 匣 型 ;种 子 含 丰富 的 胚乳 。 

Wagenitz (1964) 和 Hutchinson (1959) 48 E JE JRGX ARADO. BSL, 
喉 毛 花 属 和 龙 胆 属 [ 仅 依据 李惠 娟 等 (1994)、 朱 学 红 等 (1989a,1989b) 的 研究 ] 除 具有 上 述 
族 的 共同 特征 外 ,还 有 胚珠 倒 生 、 花 粉 管 进 入 胚 囊 时 破坏 一 助 细胞 两 特征 。 但 是 , 喉 毛 花 属 
与 龙 胆 属 存在 的 胚胎 学 特征 差异 较 大 ,可 总 结 如 下 :(1) 喉 毛 花药 壁 发 育 过 程 中 ,中 层 一 
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层 , 药 室内 壁 碱 退 ,表皮 层 纤 维 状 加 厚 和 膨大 ; 龙 胆 属 中 层 两 层 , 药 室 内 壁 正常 纤维 状 加 
厚 , 表 皮层 退化 。(2) 喉 毛 花 属 的 绒 秸 层 为 单 型 起 源 , 全 部 来 源 于 初生 壁 细胞 ;而 龙 胆 属 的 
绒 秸 层 来 源 于 初生 壁 细胞 和 药 隔 分 生 组 织 ,为 二 型 起 源 。 喉 毛 花 属 的 绒 千 层 细胞 不 平 周 分 
28 ,为 单 层 细胞 ;而 龙 胆 属 的 绒 秸 层 多 次 平 周 分 裂 ,形成 2 至 多 层 绒 筷 层 细胞 ,并 在 一 些 地 
方 堆 成 “类 胎 座 (Placentoids)(Eames,1961) ,还 有 一 些 细胞 进入 药 室 ,形成 “ 横 格 (Trabec- 
ulae) (Steffen ez al. ,1958) 似 的 不 育 组 织 。 吃 毛 花 属 具 典 型 的 腺 质 型 绒 秸 层 ,而 龙 胆 属 具 
非典 型 的 腺 质 绒 秸 层 。(3) 叭 毛 花 属 子 房 横 切 面 胚 珠 8 列 ,为 典型 侧 膜 胎 座 ;而 龙 胆 属 子 房 
横 切 面 有 10~ 30 列 胚珠 (Lindsey,1940) ,为 超 侧 膜 胎 座 (Gopal et al. 1962); 喉 毛 花 的 助 
细胞 无 丝 状 器 ,但 有 类 似 吸 器 结构 的 狗 状 尾 尖 , 龙 胆 属 有 明显 的 丝 状 器 。(4) 喉 毛 花 属 胚胎 
发 育 过 程 中 , 顶 细胞 并 不 参与 胚 柄 的 形成 , 八 细胞 原 胚 为 直线 型 排列 ,胚胎 发 育 为 茄 型 中 
的 酸 浆 工 变型 ;而 龙 胆 属 的 顶 细 胞 参与 胚 柄 的 形成 ,直线 型 六 细胞 原 胚 就 开始 纵 裂 , 胚 胎 
发 育 为 茄 型 中 的 酸 浆 I 变型 .(5) 喉 毛 花 属 反 足 细胞 增殖 为 8~12 个 ,异常 膨大 ,形成 内 多 
倍 体 和 多 核 ,并 在 胚乳 核 之 外 形成 一 层 类 似 外 胚乳 的 结构 ,退化 时 间 晚 ,对 胚胎 的 早期 发 
育 起 着 营养 供给 的 作用 , 反 足 吸 器 明显 ;尽管 龙 胆 属 的 反 足 细胞 宿 存 , 但 只 有 少数 情况 下 
才 增 殖 为 4 个 , 偶 肥 大 ,在 合子 分 裂 前 退化 干净 ,对 胚胎 的 早期 发 育 无 影响 。 

Toyokuni (1962) 和 Love (1961,1956) 认 为 喉 毛 花 属 与 肋 柱 花 属 的 亲缘 关系 最 近 。 根 
据 Rao(1982) 以 及 作者 的 研究 结果 ( 待 发 表 ) , 肋 柱 花 属 虽 与 喉 毛 花 属 在 胚胎 学 特征 上 共 
同 点 较 龙 胆 属 多 , 除 族 的 共有 特征 之 外 ,还 有 花粉 管 进入 胚 囊 破 坏 一 助 细胞 并 宿 存 . 反 足 
吸 器 明显 . 反 足 细胞 增殖 为 8 一 12 个 .异常 膨大 、 形 成 内 多 倍 体 和 多 核 . 并 在 胚乳 核 之 外 形 
成 一 层 类 似 外 胚乳 的 结构 等 。 喉 毛 花 属 与 肋 柱 花 属 的 差别 也 十 分 明显 ,如 喉 毛 花 属 绒 秸 层 
为 单 型 起 源 , 药 室 内 壁 退 化 ;而 肋 柱 花 属 绒 息 层 二 型 起 源 , 药 室内 壁 纤 维 状 加 厚 和 膨大 。 哈 
毛 花 为 倒 生 胚珠 , 肋 柱 花 则 为 弯 生 或 倒 生 胚珠 。 喉 毛 花 属 胚 发 育 为 茹 型 酸 浆 I 变型 ,游离 
胚乳 核 2~3 个 核 仁 ; 肋 柱 花 属 胚 发 育 为 茄 型 酸 浆 变型 ,游离 胚乳 核 4~5 个 核 仁 。 喉 毛 
花 属 柱头 不 下 延 ,而 肋 柱 花 属 的 柱头 下 延 并 能 接收 花粉 .最 后 这 一 特征 先后 被 许多 学 者 在 
研究 被 子 植物 系统 与 分 类 时 讨论 过 ,并 认为 这 一 特征 在 被 子 植物 的 起 源 与 进化 中 具 重 要 
意义 , 它 不 仅 能 反映 植物 的 亲缘 关系 ,也 是 类 群 、 等 级 划分 的 重要 标志 (Heslop , 1981; 
Eames,1961; Lindsey,1940), 

喉 毛 花 属 与 假 龙 胆 属 ( 刘 建 全 , 何 廷 农 ,1995. 黑 边 假 龙 胆 的 胚胎 学 研究 . 云南 植物 研 
究 , 待 发 表 ”, 具 有 最 多 相同 的 胚胎 学 特征 : 绒 秸 层 单 型 起 源 , 细 胞 单 核 ;花药 壁 表皮 层 宿 
存 , 纤 维 状 加 厚 和 膨大 ; 药 室 内 壁 减 缩 ; 反 足 细胞 宿 存 分裂 为 8 一 12 个 、 每 个 细胞 均 多 核 
和 异常 膨大 、 反 足 细胞 形成 的 吸 器 明显 ;游离 胚乳 核 含 2~3 核 仁 ; 胚 胎 发 育 为 匣 型 酸 浆 I 
变型 ; 反 足 细胞 在 合子 分 裂 之 后 才 开 始 退 化 ,在 胚 的 发 育 过 程 中 反 足 细胞 在 胚乳 层 之 外 形 
成 一 层 染色 深 类 似 “ 外 胚乳 ”的 结构 以 及 柱头 不 下 延 等 重要 的 胚胎 学 特征 。 然 而 喉 毛 花 属 
与 假 龙 胆 属 也 存在 着 重要 的 胚胎 学 差异 ,包括 : 喉 毛 花药 壁 发 育 过 程 中 ,中 层 一 层 ; 假 龙 胆 
属 中 层 两 层 。 喉 毛 花 属 子 房 横 切面 胚珠 8 列 , 为 典型 侧 膜 胎 座 , 胎 座 和 腹 颖 线 均 靠 近 心 皮 
连接 处 且 胎 座 旦 叉 状 ;而 假 龙 胆 属 子 房 模 切面 有 4 列 胚珠 , 减 缩 的 侧 膜 胎 座 , 胎 座 和 腹 颖 
线 均 远离 心 皮 连 接 处 。 喉 毛 花 属 胚 珠 倒 生 ; 假 龙 胆 属 胚珠 横生 。 假 龙 胆 属 珠 心 冠 原 存在 ; 
喉 毛 花 属 中 未 发 现 珠 心 冠 原 。 哈 毛 花 属 助 细胞 在 珠 孔 端 则 细 长 . 呈 狂 形 、 类 似 吸 器 结构 ; 假 
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龙 胆 属 中 未 发 现 这 种 情形 。 假 龙 胆 属 花 粉 管 进入 胚 襄 时 并 不 破坏 一 助 细胞 ,两 助 细胞 均 完 
整 宿 存 ;而 喉 毛 花 属 花粉 管 进 入 是 圳 时 多 是 破坏 一 助 细胞 。 

上 述 比 较 表 明 ; 在 龙 胆 族 中 ,胚胎 学 特征 , 喉 毛 花 属 与 假 龙 胆 属 具有 最 多 的 相似 处 ,二 
者 可 能 有 较 近 的 亲缘 关系 ;而 与 龙 胆 属 . 肋 柱 花 属 差异 较 大 ,与 它们 间 的 亲缘 关系 较 远 。 
3.2 喉 毛 花 属 的 分 类 等 级 

如 本 文 前 言 中 所 述 , 喉 毛 花 属 被 不 同 的 学 者 根据 不 同 的 特征 分 别 归 入 龙 胆 属 、. 假 龙 胆 
属 和 肋 柱 花 属 ,或 作为 一 独立 的 属 。 比 较 上 述 几 属 的 胚胎 学 特征 表明 , 喉 毛 花 属 与 龙 胆 属 、 
肋 柱 花 属 和 假 龙 蛆 属 的 胚胎 学 特征 差异 均 较 大 ,而 且 这 些 特 征 差异 无 论 在 龙 胆 科 还 是 在 
被 子 植物 其 它 科 或 目 中 , 均 是 判断 高 级 分 类 群 的 重要 特征 (Tobe,1989;Palser 1975)。 因 
此 ,从 胚胎 学 的 角度 分 析 ,将 喉 毛 花 这 一 类 群 作为 属 的 等 级 来 处 理 更 为 合适 。 
3.3 ” 喉 毛 花 属 的 系统 位 置 

尽管 一 些 作者 (Ho,1990;Massias et al. ,1982;Pringle,1978;Gillet,1957;Scharfetter， 
1953) 都 认为 喉 毛 花 类 群 与 假 龙 胆 类 群 的 亲缘 关系 最 近 , 但 他 们 在 对 待 两 群 植物 的 进化 关 
系 上 存在 不 同 的 处 理 意见 。 一 是 认为 喉 毛 花 属 比 假 龙 胆 属 更 为 特 化 (Pringle,1978;Gillet， 
1957); 二 是 根据 化 学 物质 , 古 地 质 与 现代 地 理 分 布 分 析 结果 提出 , 喉 毛 花 比 假 龙 胆 更 为 原 
始 (Massias et al. ,1982;Scharfetter,1953) 。 

关于 胚胎 学 特征 演化 极 向 的 确定 ,已 有 许多 作者 进行 过 讨论 (Tobe, 1989; Johri, 
1984) ,在 此 不 再 袭 述 。 假 龙 胆 属 胚珠 横生 、 珠 心 冠 原 存在 、 非 典型 珠 孔 受 精 、 花 粉 管 进入 胚 
囊 不 破坏 一 助 细胞 ,两 助 细胞 完整 宿 存 均 是 进化 特征 ;而 喉 毛 花 属 胚珠 倒 生 ,无 株 心 冠 原 、 
花粉 管 进 入 胚 计 破坏 一 助 细胞 等 特征 在 被 子 植物 大 多 数 类 群 中 ,是 一 普遍 存在 的 现象 ,应 
是 原始 特征 (Tobe, 1989; Johri, 1984; Palser, 1975; Davis, 1966; Eames, 1961). Gopal 
(1962) 和 Lindsey (1940) 对 龙 胆 科 花 部 结构 进行 解剖 之 后 ,认为 龙 胆 科 胎 座 类 型 及 胚珠 、 
腹 维 管束 位 置 存在 扩张 与 减 缩 两 种 进化 趋势 . 假 龙 胆 属 胚 珠 4 Bill ,胚珠 与 腹 颖 线 均 远 离心 
皮 连 接 处 , 胎 座 是 减 化 的 侧 膜 胎 座 ,和 喉 毛 花 属相 比 ,应 是 次 生 类 型 。 综 上 所 述 , 从 胚胎 学 
特征 上 分 析 , 只 毛 花 属 比 假 龙 胆 属 在 系统 进化 上 更 为 原始 。 
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图 版 说 明 Explanation of Plates 

图 版 1 1—7. 示 小 孢子 和 花药 壁 的 发 育 。1. 极 幼小 的 花药 横 切面 , 示 孢 原 。2. 四 层 花 药 壁 形成 表皮 

层 , 药 室 内 壁 ,中层 , 绒 秸 层 和 小 孢子 母 细胞 。3. 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 1 后 期 ,中 层 已 开始 退化 。4. 四 

面体 型 的 小 孢子 四 分 体 , 绒 秸 层 开始 退化 。5. 小 孢子 早期 。6. 小 孢子 晚期 。7. 散粉 前 的 花粉 粒 和 花药 

壁 , 示 花 药 表皮 层 发 达 ,柱状 伸 长 ,而 药 室内 壁 不 发 达 , 退 化 。(1. X1200;2 一 7. X 740) 

图 版 8~19. BEXERLBERERTE. 8 花 茧 横 切 , 示 八 列 成 对 沿 心 皮 连 接 处 着 生 的 胚珠 、 腹 锋线 和 典型 侧 

RRE. 9. 单一 大 孢子 细胞 。10. 大 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 I 中 期 及 薄 珠 心 , 单 珠 被 。11. 大 孢子 四 分 体 。 

12. 合 点 端 大 孢子 发 育 为 功能 大 移 子 , 珠 孔 端 三 个 大 孢子 退化 。13. 单 核 胚 囊 及 退化 的 大 孢子 。14 一 15. 

二 核 胚 赛 及 退化 的 大 孢子 。16~~17. 为 连续 切片 ,四 核 胚 囊 。18 一 19. 为 连续 切片 , 八 核 胚 琳 。(8. X 200; 

19. X37059~11. 14,16,17~18. X 740512713. X1400) 

图 版 3 20—31. 示 反 足 细胞 的 变化 和 双 受 精 。20. 八 核 胚 囊 开 始 分 化 ,二 极 核 形 成 。21 一 22. 为 连续 切 

片 , 示 卯 .二 助 细胞 .次 生 核 和 反 足 细胞 ,二 极 核 融合 形成 的 次 生 核 靠近 卵细胞 。23 一 24. 为 连续 切片 ,成 

BRR s BOUE AUREUS IBI, 55 4). 257-27. 为 连续 切片 成 熟 胚 囊 , 示 反 足 细胞 和 反 足 吸 器 。28. 花粉 管 

破坏 一 助 细胞 进入 胚 吉 ,释放 二 精子 。29. 附 在 极 核 上 的 精 核 。30. 附 在 卵 核 上 的 精 核 和 宿 存 的 花粉 管 。 

31. 受精 完成 后 的 初生 胚乳 核 与 合子 。(20 一 27. X 740528731. X1400) 

图 版 4 32~42. 示 胚 .胚乳 的 发 育 和 反 足 细胞 的 退化 。32. 顶 细 胞 和 基 细 胞 , 示 二 细胞 原 胚 .33. 直线 形 

四 细胞 原 胚 。34. 直线 形 八 细胞 原 胚 。35. SARRE. 36. 多 细胞 原 胚 , 示 胚 柄 及 分 化 的 是 体 。37. BH 
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果 开 裂 , 种 子 散 落 时 的 胚 只 发 育 至 球形 胚 晚期 。38. KARA , 示 有 是 乳 核 同步 有 丝 分 裂 。39, 退化 的 反 是 
细胞 ,游离 胚乳 核 常 具 2 一 3 个 核 仁 。40. 二 细胞 原 吓 时 的 胚乳 及 反 足 细胞 。41. 四 细胞 原 胚 时 位 于 游离 
胚乳 核 之 外 类 似 “ 外 是 乳 * 的 反 足 细胞 。42. 八 细胞 原 胚 时 细胞 壁 在 胚乳 核 四 周 开始 形成 。(33,35~~38， 
40—42. X 370;32,34,39. X 740) 








Plate 1 17-7. Anther and niicrosporogenesis, TS of anther. 1. The archesporium cells differentiated un- 





der epidermis. 2. 4 layers of anther wall cells: epidermis (Ep). endothecium (En), middle layer (MD and 
tapetum (T). 3. Al of PMC meiosis. Also note the middle layer (MD ephemeral. 4. Tetrahedral tetrad 
(TT). also showing tapetum (T) degenerating. 5. Microspores just separated from the tetrad. 6. Sin- 
glenucleate pollen grain before first pollen mitosis, a large vacuole occupying the middle and the nucleus near 
the wall. 7. 3-nucleate pollen grains at the shedding stage and showing enlarged epidermis cells with fi- 
brous thickiening and slightly degenerated endothecium (En). (1. X 1200; 2~7. X740 
Plate 2 8~19, LS of ovaries. Ovaries, early ontogeny of ovule and development of the embryo sac. 8. 
LS of a young flower. showing eight rows of ovules situated at the carpel notches, typical parietal placen- 
tatin and ventrals. 9. A unitegmic ovule and a megaspore mother cell. 10. MI (Metaphase D of MMC 
meiosis, also showing tenuinucellate ovule. 11. Linear megaspore tetrad. 12. The funtional chalazal megas- 
pore (FM), other three megaspores degenerating (DMD. 13. A single-nucleate embryo sac and showing 
other three degenerated megaspores. 14~15. The two-nucleate (Nu) embryo sac. 16~17. Successive 
sections of a four-nucleate embryo sac. 18~19. Successive sections of an eight-nucleate embryo sac. (8. 
. X200: 19. X370:9~11, 14. 16. 17~18. 740; 12~13. X 1400) 
Plate 3 207-31. LS of ovaries, mature embryo sac. double fertilization and enlargement and division of 
antipodal cells. 20. Differentiating eight-nucleate embryo sac. two developed polar nuclei. 217-22. Succes- 
sive sections of mature embryo sac showing an egg (E). two synergids (Sy), a secondary nucleus (SN) near 
the egg and persistent enlarged antipodial cells. 23~ 24. Successive sections of a mature embryo sac show- 
ing division and enlargement of antipodial cells. 25727. Successive sections of a mature embryo showing 
persistent, multiseriate and highly enlarged antipodal cells and antipodal cell haustorium. 28. Two sperms . 
released by a pollen tube (PT) enter the embryo sac through a synerid cell. 29. The sperm nucleus nestling 
on the secondary nucleus. 30. The sperm nucleus nestling on the egg nucleus. 31. The zygote and the pri- 
mary endosperm nucleus. (20~27 X740;29~31. X 1400) 
Plate 4 32~42. Development of the embryo. endosperm and degeneration of antipodal cells, LS of oœ 
varies. 32. The terminal cell (Ca) and the basal cell (Cb). showing a two-celled proembryo and nuclear en- 
dosperm. 33. A linear four-celled proembryo. 34. A linear eight-celled proembryo. 35. A multi-celled 
proembryo. 36. A multi-celled proembryo. showing suspensor and differentiating proembryo. 37. Embryo 
at the late globular stage when seeds released from the capsule. 38. Simultaneous mitosis in free endosperm 
nuclei and persistent andipodal cells, 39. Degenerating antipodal cells. also showing each free endosperm nu- 
cleus with 27-3 nucleoli. 40. Free endosperm nuclei and antipodal cells at two-celled proembryo. 41. 
Showing a layer of antipodal cells like "out endosperm" just out of free endosperm nuclei at four-celled 
proembryo stage. 42. Walls formed in free endosperm nuclei at eight-celled proembryo. (33. 35-38. 40~ 
42 X 370:32. 34, 39. X 740 
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